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QUELQUES GENERALITES
SUR LES SPORES DE FOUGERES
par M-L. TarpiEU-BLOT

Ayant étudié dans une série d’articles parus dans Pollen et Spores
(35-39), les spores de 194 espéces de Fougéres malgaches, appartenant
4 80 genres et 24 familles, nous allons essayer ici de tirer de cette étude
quelques notions générales

Au stade de notre connaissance les conclusions risquent peut-étre d'étre
Jjugées prématurées, nous donnerons cependant quelques apercus sur la
valeur actuelle du critére palynologique en ce qui concerne les Filicinées.

11 faut remarquer que I'étude systématique des Ptéridophytes est
particuliérement difficile. La position et la forme des spores et de I'indusie
protectrice, autrefois bases de la classification, se sont révélées insuf-
fisantes. Nous nous en rendons parfultement compte en constatant que
les familles de Fougeéres sont encore assez mal d
et envisagées de fagons trés diftérentes par les Ptéridologues actuels.
11 est symptomatique, par exemple, que la diagnose d’une des plus grandes
familles actuelles, les Dryopleridaceae, qui comprennent plus de
1200 espéces, n'ait été donnée d’une facon un peu précise qu'en 1965
par Ching (8). Il n’existe, du reste, pas, dans le Code de la Nomenclature,
de liste générale des « Nomina Familiarum conservanda » pour les Ptérido-
phytes, donnant le nom de 'auteur et le genre type. Cette liste a paru en
1961 pour les Phanérogames (Regnum vegetabile 23, App. 11: 187 (1961).

11 était donc mormal que les Ptéridologues cherchent & cerner le
probléme en profondeur : 'étude cytologique (Miss MANTON et son école),
I'étude des écailles et poils (HoLTTUM, WAGNER, TRYON), du rachis et des
ramifications de la tige (Horrrum, Miss TinpaLE), du gamétophyte
(Miss ARBER, NAYAR, SToKEY), sont maintenant complétées parles données
d'une discipline nouvelle : la palynologie. Si ses résultats sont encore
insuffisants il faut cependant citer pour ies Fougeéres, les travaux d’ERpt-
MAN (8-9), SELLING (25-28),Knox (11-13), Harris (10), Navar et les
auteurs qui ont publié en méme temps que lui (17-24%), SKOTTSBERG
(29), Mrs HirEs, LuarnoN (15-16), BoLcrovitina (2), Bosrov... qui,
petit & petit apportent des descriptions et des tentatives de généralisation.

TERMINOLOGIE ET METHODES :

Nous avons employé soit I'observation dans différents milienx de
montage, avec ou sans action de la potasse ou de I'acide sulfurique, soit
la méthode 3 Pacétolyse d’Erprmann,

Source : MNHIN, Parss:



P11, — 1, spore monolite, en vue proxinale; £ lonpucur. I largen, ¢ loesuras 2, spore triléte;
& axe équatoriel n vue polsie. —
Sw.; 5,

. Chr;

Desv. 5

i (Hk.)
(Kze.) C. Chr.; s Ctenitis
cirrhoza (Schum } Ching; 9, Poly-ﬂchnm ‘meovaranease Tard,

Source : MNHN, Parts



— 151 —

Pour simplifier la terminologie si compliquée et en ne citant que
les aspects parfaitement visibles nous avons distingué dans les prépa-
rations de spores acétolysées 3 couches pour I'exinel,

10 L’ectexine comprenant une partie ornementée ef une partie
structurée ou non, avec ou sans bacules.

20 La mésexine brunatre.

3¢ L’endexine brillante, verdatre.

De plus, dans certaines spores, existe une enveloppe externe ou périne,
en forme de sac, liche, + nette, séparée de I'ectexine par une couche d’air,

11 faut remarquer que P'acélotyse semble, pour les spores, une méthode
un peu brutale et que la déchirure de la périne est extrémement fréquente.
Ce défaut, peut, du reste, 8tre utilisable car, par son éclatement, la
périne se déplisse mettant 4 plat ses replis, rendant plus manifeste son
ornementation et, d’autre parl, laissant voir, & travers sa déchirure,
Texine mise & nu, (PL 3, fig. 1, Lomariopsis Boivini).

Dans d'autre cas lexl'ohahon de la couche externe, la formation
de sortes de capeaux semble atre un caractére de certains genres. (PL1,
fig. 3, Ochropleris pallens, exfoliation de I'ectexine),

L’étude des spores de Fougéres est souvent rendue difficile par 'exis-
tence de cette périne dont I'ornementation propre et les replis se super-
posent & I' ation de I'exine ou quent la lesura. Souvent la
discrimination des diflérentes couches est extrémement ardue. Chez
les Cyatheacez il est difficile de dire si la couche externe, mince, qui s’exfolie
ou se déchire, est une périne accolée. Cest ce qui explique aussi les points
d’interrogation adjoints aux shémas de stratification de I'exine donnés
par ERDTMAN pour cerlaines spores (7) Nous attendons avec intérét
le texte qui correspondra & ces belles figures.

Les récents travaux de Lucarbon (15, 16), de Mme van Campo,
BroNcKERs et GUINET (40), Stainier (30) montrent d’une part, l'intérét
des travaux a I'ultra microscope et, d’autre part, Iintérét de poursuivre
Tétude des différents aspects de I'exospore au cours de la vie entitre de
la spore.

Des lots de spores de Blechnum spicanf ont été cultivés par lui sur
milieu gélosé et des coupes sériées de spores ou de sporanges non ouverts
ont été effectuces. D’autres spores, en outre, soumises 4 Paction du nitrate
d’argent on du permanganate de potassium, ont été étudiées au micros-
cope électronique ee qui lui a permis d’excellentes photos 4 un grossis-
sement, de 4 000 & 16 000 fois, donnant la structure fine des parois sporales
et éliminant les « reflets » et apparences des photos & I’échelle optique.
Souhaitons que ces études se généralisent.

1. Une comparaison des terminologics usuclles ainsi que des tableaux de concor-
dance de ces termes ont été donnés d’une part par STAAKA (31) d'aulre part par
M=+ VAN CAMPO, BRONCKERS ¢t GUINET (40).

Source : MNHN, Parss
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CARACTERES GENERAUX DES SPORES DE FOUGERES MALGACHES

Tous les auteurs ont distingué 2 sortes de spores de Ptéridophytes.

10 Les spores bilatérales ou monolétes, & lasura longitudinale.
(PL 1, fig. 1).

20 Les spores tétraédiques ou trilétes, & lesura triradiée (PL. 1, fig. 2).
Cette distinction a semblé si importante que certains auteurs, comme par
exemple ALsTon, (1), ont utilisé ce caractére comme 17¢ « entrée » pour
leur classification générale des genres. Cependant, pour importante
qu’elle soit, elle n’est pas absolue et nombreux sont les cas on deux sortes
de spores se trouvent soit dans la méme famille : par exemple chez les
Gleicheniacez (les Dicranopleris ont des spores tétraédriques et les Gleiche-
nia des spores bilatérales), soit dans le méme genre (Pleris, Lonchilis,
Schizaea), ou méme dans une méme espéce : par exemple le Gleichenia
polypodioides et le Lorogramme lanceolala montrent des spores tétraé-
driques et bilatérales 4 la fois.

La présence d’unc lwesura anormale, soit bifide comme chez Didymo-
chlzna on certains Lomariopsis, soit 4 tendance friradiée comme chez
les Maralliacez, (Didymochizna truncalula, Pl. 1, fig. 4) s’allie souvent
comme chez Marallic Boivini, 4 la présence de spores anormales : elle
est généralement un indice d’ancienneté. Ce caractére est parfois joint
4 un autre caractére d’ancienneté : la présence de spores restant accolées
par 2, que nous chez les Gleicheni et les Schi;

La lesura peut étre mince ou au contraire épaisse, crassimarginée
(PL 1, fig. 5, Lygodium lanceolalum), elle est parfois en zig-zag et peut
porter une sorte d’aile plus ou moins sinueuse recouvrant plus ou moins
la fente (Grammilis kyibiliensis, Odontosoria Melleri, PL 1, fig. 6); cette
aile est fréquente chez les Adianlacew).

Les dimensions de la spore des Filicinées sont. trés variables. Pour
Harris (10) « small » signifie entre 10-25 g et « large » 50-100 u; pour
STraka de méme (31). En ce qui concerne les Fougéres malgaches étudiées
citons parmi les genres 4 petites spores les Hymenophyllace, les Maral-
liacee (Angiopleris, ¢ = 22-28 ), les Grammilidacez (e = souvent 22-
%0 w); Trichomanes (e = souvent 25-29 p).

Parmi les spores de grandes dimensions au contraire citons : les
Polypodiaces avee Plalycerium quadricholomum (L = 63-76 p), Drymo-
glossum nipholoboides (L = 68-84 p); chez les Schizaeacew, les plus
grandes parmi celles que nous ayons étudiées, L (on e) dépassent souvent
100 g (93-100 p chez Mohria caffrorum, 93-115 u chez M. lepigera var.
madagascarica. e = 93-1%0 chez Ceralopleris cornula (Parkeriacez).

La présence de spores de tailles trés différentes dans une méme
espéce n'a éLé trouvée par nous qu’une fois : chez Gleichenia polypodioides.

Le contour (amb) peut étre trés varié : citons seulement deux contours
qui permettent assez facil une détermination : celui, extré
aplati, des Microgramma ou des Plalycerium {P. Vassei L = 44-54 p,

Source : MNHN, Parss
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e — 22.98 ), celui, au ire, presque circulaire, des Ophiagl ou
des Chetlanthes.

VALEUR DU CRITERE PALYNOLOGIQUE
EN CE QUI CONCERNE LES PTERIDOPHYTES

Différents auteurs ont essayé de faire des clés générales menant &
la détermination de spores. Sans étre trop pessimiste, je dirai que ces clés
me semblent insuffisantes lorsqu’il s’agit d'une étude d’ensemble d’une
Flore ptéridologique.

8i PEnTT1 SoRza arrive, avee les 35 espéces de Fenno Scandinavie
(14) 4 un résultat qui semble possible, ses conclusions sont tout de méme
faussées du fait que, n’utilisant pas la nomenclature récente, il met
certaines espéces dans une famille 4 laquelle elles n’appartiennent pas
(je pense spécialement aux « Dryopleris »). 11 dit, du reste, se servir du
critére morphologique seul, sans s’occuper de la position systématique,
ce qui reviendrait 4 avouer la faillite des « clés »,

SELLING (25-28), dans ses magistrales études sur les spores de Ptéri-
dophytes d’Hawal, ayant étudié la plupart des espaces actuelles, essaie
aussi de donner une clé générale, mais il arrive finalement a des résultats
ot sont mis en paralléle une espéce et un genre et des unités taxonomiques
d’importance non comparable. Il en est de méme pour Harmis (10)
dans son livre, par ailleurs remarquable, sur les Spores de Ptéridophytes
de Nouvelle-Zélande. Bref, tous arrivent & déterminer plutét un certain
nombre de lypes de spores, auxquels se rapportent des genres, ou méme
des espiees, parfois assez isolés, types dont nous essayerons plus loin de
donner un apercu.

En ce qui concerne les problémes de phylogénie et d’évolution que
faut-il attendre de la panylonogie?

Disons tout de suite que nous ne sommes pas tout a fait d’accord
avec NAYAR lorsqu’il pense, 4 propos des Aspleniacez, que I'évolution
va dans le sens de la réduction de I'ornementation, de I'augmentation de
la taille des spores, et de I'augmentation du nombre de replis de la périne.
Il se base surtout sur la comparaison des spores d’Asplenium diploides
et polyploides Il tempére ensuite son affirmation en disant que la
taille des spores ne varie pas en rapport avec le « nombre chromoso-
mique », Dans ce genre Aspl remar 2ne, et dont
Hovrrrum pense que les espéces les plus primitives sont les plus divisées,
nous n’avons pas trouvé de corrélation entre la dissection de la fronde
et les caractéres de la spore.

Par contre, nous avons vu que les iamllles les plus incontestablement

comme les Se les les Parkeriacez ont
de grosses spores, 4 ornementation comphquée

Comme exemple de familles complexes ot la variation de la spore suxt

4 peu prés les mémes divisions que la systématique, citons les A
aux 3 grandes sous—iamllles reconnues par CHRISTENSEN : Gymnogram-
Adianlez, Ch orrespondent des spores différentes.

Source : MNHN, Paris



— 154 —

De meme les spores des 2 familles que I'on a confondues trés longtemps :
les & et les Polydic sens. striel. donnent un excellent
caractére distinetif, employé dans toutes les clés : les Grammilidacez
ont de petiles spores, tétraédriques, Lnletes sans pérme «subverruqueuses-
alvéolées », les Polypodi des spores b monolétes, de grandes
dlmenslons Par contre chez les Sehizaeaceze, famille isolée qui peut étre
considérée comme relique d’une flore continentale disparue, nous trouvons
deux sortes de spores, bilatérales et tétraédriques, et une ornementation
de V'exine variant des spores 4 exine ponctuée (S. Wagneri, S. peclinala)
aux spores striccs (S, confusa),

Parfois le caractére de la spore sert de « révélateur » des affinités
assez peu apparentes d’un genre : par exemple les Arthropleris (Davallia-
cez ) ont la méme spore & périne lache que les Dryopleridaces. Les Acliniop-
leris et les Ochropleris, dont la position systématique a été discutée, se
rapprochent, par leur spore & cingulum, des Pleridaceze.

PRINCIPAUX TYPES DE SPORES

A. - SPORES MUNIES DE PERINE,

En régle générale nous n’employens le terme de périne que lorsque
la couche externe est manifestement détachée et séparée par une couche
dair. ERDTMANN a proposé d’employer pour les descriptions le terme,
plus vague, de « sculpline » lorsqu’il y a doute dans P’attribution de
l'ornementation externe ; souvent comme nous I'avons dit, la périne est
difficilemnent  distinguable, surtout lorsqu’elle est trés fragmentée.

10 Spores munies d’une périne trés liche, formant des replis - nom-
breux, en réseau -+ serré, app en coupe é le comme
une aile continue ou disconlinue (Asplenium inaquilaierale, Pl, 3, fig. 3)
réguliére ou non {« physoperiniferous spores » de PENTTI Sorza). Nous les
décrivons comme cristées, lophées, lopho réticulées, elc.

Cette périne lache peut étre lisse ou elle-méme épaissie au bord,
ou sculptée, spinuleuse, ou verruqueuse. Elles est caractéristique des
Aspleniacez, Dryopleridaceze, Athyriacez, eb certaines Aspidiacex. Parmi
ces derniéres les Polyslichum sont trés souvent reconnaissables & leur
périne trés ornementée (épines, capilli, etc.); la pérme epmeuse peul
méme se superposer & l'ectexine elle-méme finement é (E
Coursii, PL. 3, fig. 6),

20 Sinous allons dans le sens de I'accolement progressif de la périne
le type « en pavillon d’oreille » (type « lobé » de NaYAR et DEvi) est bien
caractérisé par la présence de petits replis courts, + concentriques,rappro-
chés, (Phanerophlebia caryolidea, Pl 1, fig. 7).

L’accolement peut étre encore plus grand : par exemple chez les

h et les Lomar A cet 1 t partiel correspond
souvent un aspect « réticulé » en surface de la spore, aspect fréquent chez
les Lomariopsidaceze (Lomariopsis Boivinif, PL. 3, fig. 1); LucarDON
a étudié en profondeur, au microscope électronique, le Blechnum spicant

Source : MNHN, Parss
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chez lequel il a décelé 3 feuillets dans la périne : le feuillet interne est
plaqué contre Vexine. Les feuillets moyens délimitent une multitude
d'alvéoles et se raccordent au feuillet périphérique par des « cloisons »,
d’ou Vaspect doublement alvéolaire donné par I'étude optique. Clest le
feuillet externe qui forme les replis.

Enfin, chez les Cheilanihes, la périne semble complétement accolée,
trés foncée, craquelée, souvent caduque entiérement & Iacétolyse; ce
caractére, allié au contour circulaire, domnne & leurs spores un aspect
caractéristique.

La périne peut étre découpée en processus épineux droits ou recourbés
comme chez certains Tecfaria {Teclaria puberula, Pl. 3, fig. 2) en protu-~
bérances mousses comme chez Humala, Davallia. Pour ces derniéres on
peut du reste hésiter sur la présence d'une périne.

B. — SPORES SANS PERINE.

1. — EXINE VERRUQUEUSE !

Nous pouvens distinguer différents types de sculpture verrugueuse :

A petites verrues rapprochées : structure « subverruqueuse aréolée »
de Navan, caractéristique des Grammitidacex (Xiphopleris oosora,
PL 2, fig. 4).

Les verrues peuvent dtre au contraire plus grosses, irréguliérement
espacées (Grammilis Copelandi, Pl. 3, fig. 7, Xiphopleris mysuroides,
Pl. 3, fig. 8) ou trés rapprochées (Microsorium Leandrianum, PL. 2, fig. 3).
Elles se transforment parfois en grosses épines mousses.

2. — EXINE SPINULEUSE.

Les Lonchitis, les Hypotepis, les Clenitis (P, 2, fig. ¢. cirrhosa 2) nous
montrent des spores épineuses, 4 petites épines, généralement droites,
-4 épaisses 4 la base.

3. — EXINE RUGULEE.

Le cas est rare : le Doryopleris Humberlii (PL. 2, fig. 1) parait ruguls
en surface, et présente, en coupe, des processus tronqués variés, ainsi
que des verrues isolées.

4. — EXINE STRIZE.

Liexine présente une ornementation formée de cdtes surélevécs,
séparées par des sillons. Ce type de spores se rencontre surtout chez
les Schizeacew, soit dans des spores bilatérales, soit dans des spores
tétraédriques (Mohra lepigera, Pl. 2, fig. 5-6) et aussi chez les Anemia.

Chez les Lygodium et les Anemia 3 couches sont nettement visibles
au-dessus de Vendexine : Vexterne - accolée (est-ce une périne?), parfois
caduque et exfoliée chez les Lygodium, forme les cdtes chez les Anemia,
la moyenne a une structure rare, elle est vacuolaire, et une troisidme
couche non vacuolaire se trouve au-dessus de I'endexine qui posséde une
réfraction différente. L'interprétation est ici particuliérement difficile.
Une famille monogénérique, aquatique, dont les Ptéridologues n’ont
pas trouvé la place exacte, les Parkeriacee (Ceraiopleris cornula, P1. 2,

Source : MNHN, Parss
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fig. 7) présente aussi cette sorte brés particuliere de spores. Citons encore
le cas curieux d’une Dennstadti VOrthiopleris Henriellw (P1. 2, fig. 8),
genre isolé dans sa famille au point de vue de 'ornementation des spores,
qui sont striées.

D’une fagon générale cette ornementation striée est un indice d’ancien-
neté.

5. — CINGULUM,

La spore des Pleridacez se reconnait facilement par la présence
d’un cingulum, sorte de bourrelet équatorial, trés net de profil (Pleris
caloptera, PL. 2, fig. 10), continu ou épaissi par endroit, ou pouvant étre
interrompu au niveau de la lesura. La couche externe de ce cingulum
s'exfolie souvent. La face proximale de ces spores présente souvenl de
trés grosses verrues, absentes sur la face distale. Les Pilyrogramma et
les Anogramma, deux genres d’Adianiacex, présentent aussi ce type de
spore. Ghez Pifyrogramma Humberlii, (Pl 2, fig. 9) 'équateur porte deux
gros bourrelets séparés par un sillon, visibles en coupe comme une aile
équatoriale interrompue aux angles.

En conclusion, 'étude des pollens et des spores, si utile pour recons-
tituer 'évolution des flores et des climats, est rendue particulierement
importante, en ce qui concerne les Fougéres, par I'abondance des spores
dans certains sédiments. PENTT1 Sorza (14) étudiant la Fennoscandinavie
par exemple, dit « of the spore and pollen flora of the most ancient compo-
nents of the late quaternary deposits more than half may consist of spores
of Polypodiacez »

St une sorte de « défrichement » préliminaire par I'étude morpholo-
gique des spores acétolysées et par appllcauon des résultats & la détermi-
nation ique semble parfois un peu décevante elle
nous permet, cependant, de cerner de plus prés le probleme,

Lorsque nos études seront plus avancées nul doute que les auteurs
ne trouvent un ou des caractéres {qui ne sont pas forcément ceux choisis
actuellement), spécifiques de groupes systématiques déterminés,

L’avenir est sGrement du ¢oté des études permettant des colorations
différentielles des membranes et du coté des études, malheureusement
délicates et longues, & P'ultramicroscope.
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